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Abstract

Relationships of the pleistocene buffalo (Bubalus murrensis) from Europe to water buffaloes from Asia

Based on the fossil record Bubalus murrensis occurred in Central Europe at least twice, once during
the Steinheim-Interglaciation (Holsteinian) and a second time in the last interglaciation (Eemian).
Because of morphological traits Bubalus murrensis belongs to a group preserving primitive characters.
This group occurs with B. platyceros in the Siwaliks, has several species in the Chinese Pleistocene and
exists still in the extant fauna in Bubalus mindorensis from the Philippines. The indian water buffalo
posessing derived characters belongs to an other lineage, which can be dated back by fossils at least for
1 million years.

Einleitung

Fossilfunde der Gattung Bubalus aus dem europiischen Pleistozin regen dazu an, die
Verwandtschaftsverhiltnisse der fossilen und rezenten Arten in Europa und Asien niher
zu beleuchten. Der afrikanische Biiffel Syncerus caffer wurde zeitweise auch zur Gattung
Bubalus gestellt, doch ist diese afrikanische Linie mit Ugandax, Pelorovis und Syncerus seit
dem Jungtertiir selbstindig (GEnTRY 1978) und kann damit hier unbeachtet bleiben. Die
Wasserbiiffel, die alle zur Gattung Bubalus gestellt werden, sind zweifellos asiatischen
Ursprungs, haben aber ithr Areal zumindest in zwei pleistozianen Warmzeiten auf natiirli-
che Weise nach Mitteleuropa ausweiten konnen. Im Holozin wurde Bubalus nochmals als
Haustier in Stideuropa und dem Balkan ecingefiihrt.

Die klimatischen Bedingungen, die eine derartige Arealausweitung erlaubt haben,
werden in einem anderen Rahmen untersucht (KoeniGswaLD in Vorber.). Hier soll das
fossile europiische Material mit den fossilen und rezenten Wasserbiiffeln Asiens verglichen
werden, um festzustellen, zu welcher Form die europiischen Funde die engsten Beziehun-
gen aufweisen und wie die evolutiven Unterschiede zwischen den drei rezenten Formen
Asiens zu bewerten sind.

Material und Methode

Von den fossilen Wasserbiiffeln Europas liegen bis jetzt lediglich Schidelfragmente und Hornzapfen
vor. Da die Hornzapfen einen charakteristischen dreikantigen Querschnitt besitzen, sind sie gut von
denen der beiden anderen groflen Rinder Bos und Bison zu unterscheiden. Dagegen ist es bisher nicht
gelungen, Gebifireste oder postcraniales Skelettmaterial gegentiber Bos und Bison abzugrenzen. Daher
muf sich diese Analyse auf den einzigen zuginglichen Merkmalskomplex, nimlich die Hornstellung,
beschrinken. Metrische Schidelvergleiche, wie sie BoHLKEN (1958, 1964) an Wasserbiiffeln und
anderen Boviden durchgefiihrt hat, sind wegen des Erhaltungszustandes des fossilen Materials nicht
moglich. Neben der Beschreibung der unterschiedlichen Ausformung der Merkmale muf§ die Lesrich-
tung bestimmt werden, das heifit, es muf§ versucht werden, einen abgeleiteten Zustand dem primitiven
gegentiberzustellen. Das ist keineswegs mit der stratigraphischen Position identisch, da sicE seit dem
Altpleistozin in Asien mehrere Entwicklungslinien nebeneinander abzeichnen. Fir die Argumenta-
tion ist es sehr wichtig, daf§ bei den Boviden gewisse Merkmalsverschiebungen vielfach parallel erfolgt
sind, so dafl man aus der allgemeinen Beobachtung an Boviden die Lesrichtung tibertragen kann.
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Horner, die im seitlichen Schidelprofil mehr oder weniger steil aus dem Frontale aufragen, sind
sicher urspriinglicher als solche, die stark nach hinten abgesenkt sind und etwa in der Profillinie von
Nasalia und Frontalia stehen. Andererseits sind Horner, die in der frontalen Aufsicht nahezu parallel
zur Sagittalebene stehen, sicher urspriinglicher als jene, die stark divergieren oder gar so weit
auseinanderstehen, daff sie mit der Schidelachse nahezu einen rechten Winkel bilden. Ein dritter
Aspekt bezieht sich auf die Ansatzstelle der Hornzapfen in bezug auf das Hinterhaupt. Primitiv ist
sicherlich eine Ansatzstelle dicht tiber der Orbita, die ein langes Hinterhaupt mit wohi ausgebildeten
Parietalia uiberstehen liflt. Dagegen erweist sich ein Ansatz am Hinterrand des Schidels unmittelbar
tiber dem Occipitale als abgeleitet.

In der folgenden Beschreibung wird auf diese Merkmale stets eingegangen, weil es die einzigen
sind, die am fossilen Material Europas faflbar sind und somit fiir die Frage, welche asiatische Form
diesen Funden am nichsten steht, bewertet werden miissen. Die Auswahl der Merkmale ist allerdings
zu eng, um ein detailliertes phylogenetisches Modell, etwa in Form eines Kladogramms, zu entwerfen.
Sie reicht aber aus, gewisse grundsatzliche Gruppierungen erkennen zu lassen.

Ergebnisse
Das Fossilmaterial Europas

Den ersten fossilen Beleg fiir die Gattung Bubalus aus Europa konnte BERCKHEMER (1927)
aus den interglazialen Ablagerungep von Steinheim an der Murr als B. murrensis vorlegen.
Es handelt sich um einen Stirnschidel mit beiden Hornzapfen, die den fiir Bubalus
charakteristischen dreikantigen Querschnitt aufweisen. Die Oberseite der Horner ist
abgeplattet. Die Fauna von Steinheim wird im allgemeinen in das mittelpleistozine
Holstein-Interglazial gestellt (Apam 1954), obwohl eine pollenanalytische Beweisfithrung
nicht zu erbringen ist. Auf die Ahnlichkeit der Fauna zum englischen Hoxnian, das mit
dem Holstein parallelisiert wird, hat jedoch SutcrLirre (1964) hingewiesen. Das Alter
diirfte sich auf 200000-250000 Jahre belaufen.

Einen zweiten Schadel, der sogar noch etwas vollstandiger ist, konnte ScHERTZ (1937)
aus Schonebeck an der Elbe beschreiben. Die stirkere Konkavitat der Oberseiten der
Hoérner bewogen ihn, darin eine neue Art, B. wanckeli, zu sehen. Dieser Schidel durfte
nach ToEPFER (1965) ebenfalls in das Holstein-Interglazial einzustufen sein.

Damit ist eine Einwanderungswelle in cinem mittelpleistozanen Interglazial sicher
belegt. Als die ersten Bubalus-Reste in den Sanden und Kiesen der nordlichen Oberrhein-
ebene gefunden wurden, hielten Franzen und KoenigswaLD (1979) es zunichst fiir
wahrscheinlicher, auch hier Belege der mittelpleistozinen Einwanderungswelle zu sehen,
als wegen der Funde mit noch unsicherer stratigraphischer Herkunft eine zweite Einwan-
derung von Bubalus zu postulieren. Allerdings hatte FRanzen (1978) in einem Vorbericht
zunichst an ein jungpleistozines Alter gedacht. Die Funde aus der Oberrheinebene, ein
Schidel und zwei Hornzapfen, vermitteln morphologisch derart zwischen den Schadeln
von Steinheim und Schénebeck, daff die beiden aufgestellten Arten durch Franzen und
KoEniGswaLD (1979) als synonym erklirt wurden und das gesamte Fundmaterial als
Bubalus murrensis bezeichnet wurde. Darin folgten NEurrer und IGEL (1983) als sie einen
weiteren Schadel von Bubalus aus Eich am Rhein vorlegten. Auch dieser Schidel wurde
dem Holstein-Interglazial zugeordnet, obwohl es dazu einer etwas komplizierteren strati-
graphischen Konstruktion bediirfte.

Die Schwierigkeit der stratigraphischen Zuordnung der Funde aus den Kiesgruben der
nordlichen Oberrheinebene liegt darin, daff die Fundhorizonte tief unter dem Grundwas-
serspiegel anstehen und daher nicht direkt zuginglich sind. Die Funde stammen aus dem
Baggergut und konnen nur maximalen Abbautiefen zugeordnet werden. Dennoch haben
KoEenigswaLD und LOSCHER (1982) zeigen konnen, dafl durch lingerfristige Beobachtun-
gen des Fordergutes und unter Einbeziehung der Erfahrungen der Baggerfithrer doch
gewisse Klarheit iiber den Aufbau des Sedimentkdrpers gewonnen werden kann. Im
speziellen wurde nachgewiesen, dafl in vielen Kiesgruben dieses Bereiches unter den



314 W. v. Koenigswald

Ablagerungen des letzten Glazials auch letzt-interglaziale Sedimente angefahren werden.
Diese sind kenntlich durch die Einlagerung tiefschwarzer Eichenholzer. Aus diesem
Bereich konnte eine Fauna mit Hippopotamus amphibius incognitus geborgen werden.
Weitere Untersuchungen der letzten Jahre haben ergeben, daff die Bubalus-Funde aus dem
Oberrheingebiet ebenfalls zu dieser jungpleistozinen Fauna des letzten Interglazials
gehoren.

Inzwischen hat sich in diesem Fundgebiet die Zahl der Reste von Bubalus auf 10 erhoht
(KoenigswaLp in Vorber.), und zwar aus den Kiesgruben Geinsheim (1), Wolfskehlen (2),
Leeheim (1), Stockstadt (1), Eich (2), Brithl bet Mannheim (1), Huttenheim (1) und
Buchenau (1) (siche Abb. 1-4). Es liegen fiinf groflere Schidelfragmente und fiinf Horn-
zapfen bzw. Hornzapfenfragmente vor. Straugraphisch belegen diese Funde aus der
nordlichen Oberrheinebene eine jingere Einwanderungswelle als die mittelpleistozine, die
mit dem Schidel von Steinheim/Murr nachgewiesen ist. Diese jungpleistozine Einwande-
rungsphase durfre mit dem Klimaoptimum des letzten Interglazials vor etwa 125000
Jahren zusammenfallen.

Morphologisch sind jedoch die mitteleuropdischen Funde trotz ihres Altersunterschie-
des so ahnlich, daff sie einer Art zuzuordnen sind. Die Hornzapfen sind dreikantig, die
Oberseiten flach oder leicht konkav ausgehohlt. Auffallend ist, daff die Oberseiten beider
Hornzapfen stets in einer Ebene liegen, die etwas unter die Profillinie von Nasalia und
Frontalia abgesenkt ist. Die Hornzapfen divergieren an vier Schideln zwischen 110° und
120°. Charakteristisch ist ebenfalls, daf§ bei allen Schideln das Hinterhaupt in der Aufsicht
stets weit Uber den Hinterrand der Hornzapfen hervortritt (Abb. 1-4).

Abb. 1 a (oben) und b (unten). Bubalus murrensis, Stirnschidel eines europiischen Wasserbiiffels aus

dem letzten Interglazial aus Wolfskehlen bei Darmstadt (Felsbergmuseum Bedenkirchen/Odenwald).

Die Aufsicht (unten) zeigt das nach hinten {iberstehende Hinterhaupt, die Riickansicht (oben) zeigt,
wie exakt die Oberseiten der beiden Hornzapfen in einer Ebene liegen
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Abb. 2 a (oben) und b (unten). Bubalus murrensis, Schidelfragment aus Geinsheim (spiegelbildlich

erginzt). (Sammlung Géckel, z. Zt. Heimatmuseum Stockstadt/Rhein). Unter den Funden aus der

nordlichen Oberrheinebene ist nur bei diesem Schidel das Hinterhaupt gut erhalten. Die Hornzapfen
sind deutlich stirker gekriimmt als bei dem Schidel aus Abb. 1

Abb. 3. (links). Bubalus murrensis, Schidelfragment aus Geinsheim (siche Abb. 2). Es gewihrt einen
Einblick in die Stellung der Knochen in der Temporalgrube, wo sich wie bei Bubalus arnee Parietale
und Sphenoid sehr nahekommen (BErckHEMER 1937). C = Condylus occipitalis; F = Os frontalis;
L = Linea nuchalis sup.; O = Os occipitalis; P = Os parietalis; Pj = Processus jugularis; S = Os
sphenioideus; T = Os temporalis. —Abi. 4 (rechts). BubF;lus murrensis, zweites Schidelfragment aus
Wolfskehlen (Hessisches Landesmuseum Darmstadt, HLMD-RS 3099). Das Fragment zeigt das weit
iberragende Hinterhaupt und den dreikantigen Querschnitt der Hornzapfen
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Diese hier gebrauchten Merkmale der Hornstellung werden in den Bleibandprofilen
uber die Mediansagittale wie sie seit BERCKHEMER (1927) immer angegeben wurden, nicht
deutlich, weswegen hier auf diese Profile verzichtet wird.

Obwohl die Einwanderung von Bubalus Gber das Mittelmeergebiet erfolgt sein miiflte,
sind Bubalus-Funde aus diesem Gebiet bislang kaum beschrieben worden. BorssnEck
(1965) hat lediglich ein Hornzapfenfragment aus Larissa in Thessalien fiir das letzte
Interglazial oder das beginnende Wiirm-Glazial angefiihrt.

In den zwanziger Jahren hatten Hornscheiden und wenige Hornzapfen vom Wasser-
biiffel, die im Ost- und besonders im Nordseeraum gefunden wurden, heftige Diskussio-
nen ausgelost. BUTTEL-REEPEN (1930) sah darin Belege fiir eine Wildpopulation im Alt-
Holozin. Moxr und Hayen (1967) konnten aber nachweisen, daf es sich um frith-
neuzeitliche Importe von Biffelhornern als Rohmaterial fiir die Kammacherei handelt.
Damit brauchen diese Funde nicht weiter diskutiert zu werden.

Die rezenten Wasserbiiffel Asiens

In der rezenten Fauna gibt es drei deutlich unterschiedene Arten des Wasserbuffels, die in
der Gattung Bubalus vereinigt sind. Die grofite ist der indische Wasserbiiffel Bubalus arnee
(Kerr, 1972), der eine Schulterhohe von 150-170 cm erreicht. Er besitzt michtige ausla-
dende Horner, die am Hinterrand des Schadels ansitzen und kein Hinterhaupt {iberstehen
lassen (Abb. 5). Die Horner divergieren mit 130° so stark, daf die basalen Abschnitte
nahezu im rechten Winkel zur Schidelachse seitlich aus dem Schidel heraustreten. Die
Horner, die meist weniger dreikantig im Querschnitt sind, sind beiderseits etwas abge-
senkt, so dafl ithre Oberseiten nicht in einer Ebene liegen, sondern miteinander einen
uberstumpfen Winkel bilden. Dadurch kommt es zu einer Aufwolbung der Stirn zwischen
den Hornern. Bei der europiischen Form des domestizierten Wasserbiiffels, Bubalus arnee
f. bubalis, L., 1758 sind die Horner stirker seitlich abgesenkt und damit die Aufwdlbung
der Stirnpartie noch auffilliger. Die Verinderung in den Schidelproportionen beschreibt
BoHLKEN (1964).

Neben dieser Art, die nach den hier betrachteten Merkmalen als abgeleitet gelten muf,
gibt es auf den Inseln Siidost-Asiens noch zwei urspriingliche Wasserbuffel.

Abb. 5 a (links) und b (rechts). Bubalus arnee,
rezenter Schidel mit Hornscheiden aus Nord-
Indien. (British Museum NH, London, BM
41-173). Das Hinterhaupt steht nicht iiber, und
die Horner sind seitlich etwas abgesenkt
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Abb. 6 a (links) und b (rechts). Bubalus mindo-
rensis, rezenter Schidel von Mindoro, Philippi-
nen (British Museum NH, London, BM
92.10.81). Wie bel Bubalus murrensis steht das
Hinterhaupt weit iiber und die Oberseiten der
Horner liegen in einer Ebene. Die Hornzapfen
divergieren aber weniger

Auf der philippinischen Insel Mindoro kommt der kleine Bubalus mindorensis (Heude,
1888) vor. Seine Schulterhdhe wird mit 100-120 cm angegeben. Seine geschwungenen
Horner sind dreikantig und divergieren mit 60-70° deutlich weniger als beim groflen
Wasserbiiffel, stechen aber weiter vorne und lassen das Hinterhaupt weit iiberstchen
(Abb. 6). Die Oberseiten beider Horner liegen exakt in einer gemeinsamen Ebene.

Auf Celebes lebt ein noch kleinerer Wasserbiiffel mit 60-100 cm Schulterhdhe, der als
eigene Untergattung Bubalus (Anoa) depressicornis (H. Smith, 1827) gefihrt wird. Eine
Bergform wird davon als Bubalus (A.) quarlesi (Ouwens, 1910) unterschieden. Die geraden
kurzen Hornzapfen bei Bubalus (A.) depressicornis stehen nach hinten gerichtet, nahezu
parallel oder divergieren mit einem Winkel unter 30°. Die Oberseiten der Horner liegen
streng in einer Ebene. Der Hornansatz liegt so weit vorne, dafl das Hinterhaupt weit

tbersteht (Abb. 7).
Die Wasserbiiffel der Siwaliks

Diesen rezenten Wasserbiiffeln steht ein umfangreiches Fossilmaterial gegeniiber. In den
oberen Siwaliks Nord-Indiens am Siidrand des Himalaja ist Bubalus platyceros Lydekker,
1877 aus der Pinjor-Formation und der dariiberliegenden Boulder Conglomerate-Forma-
tion belegt. RUTIMEYER (1877/78) und PirgRriM (1937, 1939) haben einige Schidelfunde
beschrieben. Das Alter der Pinjor-Fauna wird aufgrund paldomagnetischer Befunde von
AzzaroLl und NAPOLEONE (1982) auf rund 2,5-1 ma (Millionen Jahre) angesetzt. Mor-
phologisch besteht grofie Ahnlichkeit zu Bubalus murrensis. Die Oberseiten der dreikanti-
gen Hornzapfen, die mit etwa 120° divergieren, liegen in einer Ebene. Das Hinterhaupt
steht weit nach hinten tiber (Abb. 6). Es wire schwer, eine Differentialdiagnose fiir diese
beiden Arten zu geben, zumal wenn man die starke Variabilitit, die sowohl bei B.
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Abb. 7 a (links) und b (rechts). Bubalus
(Anoa) depressicornis, rezenter Schidel von
Celebes (Zool. Institut der Universitit Hei-
delberg). Die Oberkanten der kaum divergie-
renden Horner liegen in einer Ebene und das
Hinterhaupt steht weit iiber

murrensis wic bel dem rezenten B. arnee zu beobachten ist, in Betracht zieht. Allerdings
zbgere ich ebenso, diese beiden aufgestellten Arten von so unterschiedlichem Alter als
synonym zu erkliren, da mit der Hornstellung nur ein kleiner Ausschnitt der Merkmale
tberprifbar ist.

Auller Bubalus platyceros kommt in den oberen Siwaliks noch ein weiterer Wasserbiif-
tel, Hemibos, vor, dessen Horner sehr variabel sind, aber stets ist der fiir die Wasserbuffel
charakteristische Innenkiel betont. Reduktionen im Bereich der oberen Primolaren weisen
diese Gattung als eine Seitenlinie aus (P1LGrRiM 1939). Bubalus und Hemibos werden auf
Proamphibos zuriickgefithre (PiLgrim 1947), der in der Tatrot-Formation, des tiefsten
Abschnittes der oberen Siwaliks, belegt ist. Fiir diesen Profilabschnitt setzen AzzaroLi
und NAPOLEONE (1982) ein Alter von 3-2,5 ma an. Am Schidel von Proamphibos ist nach
Picrim (1939) der Gesichtsteil nur wenig gegen die Parietalregion abgeknickt, vor allem
fehlt ein Querwulst, der diese Umbiegungsstelle betont. Nur die minnlichen Tiere tragen
nach seiner Auffassung Horner. Die Hornzapfen, deren Innenkiel gerundet ist, setzen
dicht hinter den Orbitae an und lassen das Hinterhaupt weit tUberstehen. Die Hérner
divergieren nur mit etwa 45° und sind nach hinten nicht ganz bis zur Profillinie des
Gesichtsschidels abgesenkt. Proamphibos ist der ilteste Vertreter der Wasserbiffellinie
und hat gewissen Ahnlichkeiten zu Ugandax, von dem sich die afrikanischen Biiffel mit
Syncerus herleiten (GENTRY 1978).

Auf die Funde von Bubalus arnee palaeindicus aus den Siwaliks und den jlingeren
Ablagerungen wird weiter unten eingegangen.

Die fossilen Wasserbiiffel Chinas

Aus China liegt eine grofiere Zahl von Bubalus-Arten vor, die zeitlich zwischen dem
frihen Bubalus platyceros und dem wesentlich jiingeren Bubalus murrensis aus Europa
vermitteln. Bis auf Bubalus arnee f. bubalis aus der jiingsten Vergangenheit besitzen alle
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chinesischen Formen die charakteristische Kombination der Merkmale, die bereits fiir
Bubalus murrensis herausgestellt wurden, niamlich das tberstchende Hinterhaupt und
abgeflachte Oberseiten der Hornzapfen, die in einer gemeinsamen Ebene liegen. Die
Unterschiede, die in den Abbildungen von IVPP (1979) sichtbar werden, bezichen sich
weitgehend auf die Form der Horner.

Den Arten B. murrensis und B. platyceros kommt in der Hornform Bubalus teilhardi
Young, 1932 aus Choukoutien am niachsten. Die schlanken Hornzapfen sind weit gespannt
und zeigen auf der Oberseite eine leichte konkave Aushohlung. Neben dieser Form mit
schlanken langen Hornern kommt ebenfalls im Altpleistozin Chinas eine Form mit kurzen
breiten Hornern vor, Bubalus brevicornis Young, 1936.

Nach einem Ubersichtsbild in IVPP (1979, Abb. 592), werden von B. brevicornis die
jungpleistozdnen Arten abgeleitet. Bubalus youngi Chow und Hsu, 1957 und B. wansjock:
Boule und Teilhard, 1928, die im Jungpleistozdn vorkommen, scheinen ecine gewisse
Sonderentwicklung zu nehmen, da die Hinterrander der Hornzapfen weiter an den
Hinterrand des Schidels vorriicken und die Oberseite der Horner moglicherweise seit-
wirts aus der gemeinsamen Ebene aufsteigen. Wegen der Schwierigkeit der exakten
Orientierung der Schadelfragmente ist hier eine Beurteilung allein aufgrund von Abbildun-
gen nicht ausreichend.

Fir Bubalus mephistopheles Hopwood, 1925 wird holozines Alter angegeben. Die
kurzen, sehr breiten Horner mit dreikantigem Querschnitt, stehen wie stark gekriimmte
Sicheln seitlich des Schidels. Auch ihre Oberseiten liegen in einer exakten Ebene und das
Hinterhaupt Giberragt den Hornansatz weit nach hinten. Dieses Merkmal ist am Typusex-
emplar im British Museum in London zwar nicht zu tiberpriifen, erglbt sich aber aus einem
weit besser erhaltenen Schidel, der bei IVPP (1979) abgebildet ist.

Bereits YOUNG (1936) hat auf die gewisse Ahnlichkeit der fossilen chinesischen Wasser-
buffel mit dem rezenten Bubalus mindorensis von den Philippinen hingewiesen.

Bubalus arnee und seine fossilen Formen

In den genannten Schliisselmerkmalen unterscheidet sich der rezente indische Wasserbiiffel
Bubalus arnee deutlich. Die Horner setzen an der Hinterseite des Schidels an und lassen
kein Hinterhaupt iiberstehen, andererseits sind die Oberkanten der Hérner aus der
gemeinsamen Ebene abgesunken. Zwei fossile Formen stimmen mit Bubalus arnee so
weitgehend iiberein, dafl sie als Unterarten gefithrt werden. In den obersten Siwaliks,
besonders aber in den Alluvionen von Narbada und Hoshangabad liegt Bubalus arnee
palaeindicus Falconer 1859 vor, der in der Grofle und der Divergenz der Horner den
rezenten B. arnee sogar noch tbertrifft. Aus dem obersten Abschnitt der Boulder
Conglomerate-Formation, dem nach Azzarori und NaroLeoNE (1982) ein Alter von
etwa 1 ma zukommt, beschreibt PiLgrim (1937) einen Schidel aus Siswan, der zwischen
B. platyceros und B. a. palaeindicus vermittelt. Nach der Abbildung der Riickansicht sind
die Hornzapfen bereits seitlich abgesenkt. Die Uberpriifung des Originals in New York
(AMNH 19872) durch Herrn Dr. J. H. WanLerT (frdl. briefl. Mitt. vom 31. 3. 1986)
bestitigte, dafl auch das Hinterhaupt den Hinterrand des Hornzapfen nicht iiberragt.
Damit zeigt dieser Schidel die wesentlichen Merkmale von Bubalus arnee.

Die Zuordnung der alten Funde zu den einzelnen Horizonten innerhalb der oberen
Siwaliks ist selten gesichert. Die Boulder Conglomerate-Formation hat sich als recht arm
an Fossilien erwiesen, so daff moglicherweise Schidel, die diesem Schichtpaket zugeordnet
wurden, aus der reicheren Pinjor-Formation stammen (SAHNI, freundl. briefl. Mitteilung).
Deswegen konnen die aus den Angaben zum ersten Auftreten von Bubalus arnee palaein-
dicus, soweit sie aus alteren Beschreibungen stammen, keineswegs als endgiiltig angesehen
werden. Bapam (1979) nennt Bubalus a. palaeindicus bereits aus dem Ubergangsbereich
von der Pinjor- zur Boulder Conglomerate-Formation, der zwischen 1,8 und 1,6 ma
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anzusetzen ist. Auch wenn hier noch zahlreiche Fragen offen sind, so wird deutlich, daff
Bubalus arnee palaeindicus seit erheblich langer Zeit von B. platyceros abgegrenzt ist.
Auch der fossile Wasserbiiffel Javas, Bubalus arnee palaeokerabau Dubois, 1908, reicht
in das Altpleistozin zuriick. Er ist aus den Trinil-Schichten Javas, deren Alter LEINDERS et
al. (1985) auch auf etwa 1-0,8 ma angesetzt haben, belegt (STREMME 1911). Auch bei dieser
Form stehen die Horner ganz am Hinterrand und ihre Oberseiten liegen nicht in einer
Ebene, sondern sind etwas abgesunken. Auch in der jiingeren Fauna von Ngandong auf
Java ist dieser grofle Wasserbiiffel, bei dem eine Spannweite der Hornzapfen von 2 m
gemessen wurde, belegt (KoEniGswaLp 1933; Hoo1jer 1958). Damit wird deutlich, daf§
Bubalus arnee bereits im Altpleistozan ein recht grofles Areal in Sudostasien besiedelt hat.

Diskussion

Aus den Unterschieden in der Hornstellung ergibt sich nun die Moglichkeit, die fossilen
und rezenten Wasserbiiffel in evolutive Niveaus zu gruppieren.

Bei Proamphibos, mit einem Alter von etwa 2,5 ma, liegt ein sehr urspriinglicher
Zustand vor, bei dem die wenig divergierenden Horner noch nicht ganz bis in die
Profillinie des Gesichtsschiadels abgesenkt sind und das Hinterhaupt weit nach hinten
ibersteht. Die daraus abgeleitete Gattung Hemibos, die besonders in der stirkeren
Auspragung des Innenkiels an den Hornern progressivere Merkmale aufweist, ist fir die
weitere Entwicklung der Bubalus-Arten ohne Bedeutung, da Reduktionen bei den oberen
Pramolaren diese Gattung als Seitenlinie kennzeichnet.

Schon PrLgriM (1939) hat Bubalus (Anoa) depressicornis in die Nahe der urspriinglichen
Wasserbuffel gestellt. Es haben sich urspringliche Merkmale wie die auflerst geringe
Divergenz der kurzen Horner erhalten. Im Gegensatz aber zu Proamphibos und Hemibos
sind die Horner stark nach hinten geneigt und liegen bereits unter der Profillinie von
Nasalia und Frontalia. Der Unterschied zu allen fossilen Formen bleibt aber so groff, daf§
die Untergattung Anoa isoliert steht. Die kurzen geraden Horner mogen eine Anpassung
der kleinen Tiere an die Lebensweise in dicht bewachsenem Gelinde sein, wo es gilt, durch
dichtes Buschwerk zu schlipfen.

Ein hoheres Evolutionsniveau ist mit Bubalus platyceros erreicht. Zum einen sind die
Tiere wesentlich grofler, die Horner divergieren stirker, als konservatives Merkmal ist das
tiberstehende Hinterhaupt zu bewerten. Von besonderer Bedeutung scheint zu sein, daf§
die Oberseiten beider Horner stets in einer Ebene liegen, auch wenn die Spannweite der
Hérner erheblich zugenommen hat.

Dieses Evolutionsniveau ist iiber eine erstaunlich lange Zeit und einen groflen geogra-
phischen Raum verbreitet. Es reicht von B. platyceros mit einem Alter von rund 2 ma bis
zum rezenten Bubalus mindorensis, der aber moglicherweise einen urspriinglicheren
Entwicklungsstand innerhalb dieser Gruppe reprisentiert.

Auf dem chinesischen Festland ist Bubalus mephistopheles als Vertreter dieser Arten-
gruppe bis in die Shang-Dynastie (etwa 3500-3000 BP) vorgekommen (YounG 1936).
Innerhalb der Zeitspanne seit dem beginnenden Quartir kann keine einheitliche Entwick-
lungstendenz festgestellt werden, vielmehr belegt gerade das chinesische Material mehrere
parallele Entwicklungslinien. Eine genauere Aufschliisselung der phylogenetischen Merk-
male innerhalb dieser Gruppe ist nach den wenigen hier betrachteten Merkmalen kaum
moglich.

Die raumliche Verteilung dieser Artengruppe, zu der nach den morphologischen
Kriterien zweifellos auch Bubalus murrensis aus Europa gehort, ist noch ungeniigend
bekannt. Die frithesten Funde vom Beginn des Pleistozans kommen aus den Siwaliks
Nord-Indiens, wihrend sich das Schwergewicht der Funde im Pleistozan nach China
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verlagert. Auf dem indischen Subkontinent bleiben Funde aus, dafur tritt eine frihe Form
von Bubalus arnee auf.

Die morphologische Beziehung der europdischen Wasserbuffel des Mittel- und Jung-
pleistozins, Bubalus murrensis, zu den ostasiatischen Formen dieser Gruppe ist offensicht-
lich, doch bleibt die Frage nach dem paliobiogeographischen Einwanderungsweg beste-
hen. Da bisher vom Indischen Subkontinent keine Belege dieser Gruppe aus dem Mittel-
und Jungpleistozan vorliegen, dieser Raum aber sicher von Bubalus arnee besiedelt war,
mufl man auch an eine Ausbreitungsroute, die den Indischen Subkontinent nicht bertihrt,
denken. Diese wiirde aber nordlich der Himalaja-Ketten durch Gebiete fithren, die heute
durch extreme Trockenheit gekennzeichnet sind. Prof. Dr. Dr. B. FREnzEL, Hohenheim,
wies mich freundlicherweise darauf hin, daf in fritheren Interglazialen die Waldverbrei-
tung in diesem Raum allerdings weit grofler war als im Holozan. Selbst anspruchsvolle
Pflanzensippen wie der Flieder (Syringia) konnten sich auf diesem Weg von Ostasien nach
Europa ausbreiten (FRENZEL 1968). Daher ist es nicht auszuschlieffen, dafl auch Bubalus
auf diesem Wege nach Westen gelangt ist, zumal diese urspriingliche Artengruppe der
Gattung Bubalus eine groflere Valenz besafl, nach Norden vorzudringen als B. arnee. In
China liegt das nordlichste Vorkommen bei Harbin bei etwa 45°N (Younc 1936). In
Europa erreicht Bubalus murrensis unter atlantischem Klimaeinflufl sogar 52°N bei
Schonebeck an der Elbe. Die bisherigen Funddaten reichen aber noch nicht aus, um den
Ausbreitungsweg sicher zu rekonstruieren.

Von dieser Arten-Gruppe, die von Bubalus platyceros ausgeht und nach einem gewissen
Formenreichtum im Pleistozin bis in die rezente Fauna, wenn auch nur mit einer Art,
reicht, laflt sich seit mindestens 1 ma Bubalus arnee mit seinen fossilen Unterarten
unterscheiden. Nach der Stellung der Horner am Hinterrand des Schidels mufl Bubalus
arnee als stirker abgeleitet gelten. Dafiir spricht auch die noch stirkere Absenkung der
seitlich gestellten Hornzapfen. Damit belegt B. arnee (zusammen mit der daraus hervorge-
gangenen domestizierten Form (Bubalus arnee f. bubalis) ein weiteres Evolutionsniveau,
das zwar an das von B. platyceros anschlieflen mag, dieses aber nicht abldst, sondern lange
neben diesem existiert hat. Nach den Fossilfunden liegt die Trennung mindestens 1 ma
zuriick.

Bubalus arnee hat in diesem Zeitraum vor allem den indisch-malayischen Raum erobert.
Unter dem Einflufl des Menschen ist allerdings das natiirliche Vorkommen auf wenige
isolierte Areale 6stlich 80°E zusammengeschmolzen. Datiir sind nicht nur die Jagd nach
den auffallenden Trophien und die Biotopzerstdrung verantwortlich zu machen. Auch die
Domestikation wirkt sich gefahrdend auf den Wildbestand aus. Der Halter zahmer
Wasserbiiffel wird nimlich interessiert sein, den Wildbestand zu reduzieren, weil der
Verlust an Kithen und Kilbern besonders grof§ ist, wenn wilde Stiere zahme Kiihe gedeckt
haben (DanieL und GrusH 1966). Hier kann eine ihnliche Reduzierung der Wildform
zugunsten der Haustierform vorliegen, wie sie in Europa zum Aussterben von Bos
primigenius . taurus stattgefunden hat.

Gegeniiber dem Zuriickgehen der Wildform von Bubalus arnee ist die domestizierte
Form Bubalus arnee {. bubalis nicht nur in Asien weit verbreitet worden, sondern auch in
fast allen tropischen und subtropischen Klimazonen der anderen Kontinente eingefiihrt
worden (Ross 1974). Seit dem Mittelalter wird Bubalus arnee f. bubalis in Sud- und
Mittelitalien, besonders aber auf dem Balkan gehalten (BoEHMER 1974; KOENIGSWALD in
Vorb.; MaYMONE 1942). In Siebenbiirgen (Ruminien) liegt bei etwa 48° N das nordlichste
Gebiet, in dem Bubalus arnee f. bubalis gehalten wird. Allerdings werden dort, wie auch
schon in Nordgriechenland, die Tiere vor den Wintertemperaturen in Stillen geschiitzt.

Dieser weit bekannte indische Wasserbiiffel, sowohl die Haustierform, die auch in
Europa gehalten wird, als auch die Wildform, haben keine besonders engen verwandt-
schaftlichen Beziehungen mit dem pleistozinen europiischen Wasserbiiffel. Diesem steht
in der rezenten Fauna der philippinische Wasserbiiffel Bubalus mindorensis am nichsten.



322 W. v. Koenigswald

Diese Inselform kann als letzter Uberrest einer euro-asiatischen Artengruppe angesehen
werden, die wihrend des ganzen Pleistozins existiert hat. Wihrend die weiter nach
Norden orientierte Artengruppe im Jungpleistozin und Holozin im Zuge der weltweiten
Verarmung der Grofisiugerfauna reduziert und nahezu ausgestorben ist, konnte sich die
weiter sidlich angesiedelte Form Bubalus arnee besser halten. Erst durch den Einfluf} des
Menschen ist auch diese Art in Gefahr geraten.

Abschlieend muf8 noch diskutiert werden, ob die gemachten Beobachtungen auch
taxonomische Konsequenzen erfordern. Die artliche Figenstandigkeit von Bubalus mindo-
rensis braucht nicht in Frage gestellt zu werden, wenn man das formenreiche Fossilmaterial
in die Abwiagung einbezieht. Da die Trennung von B. arnee sicherlich weiter als 1 ma
zuriickliegt, kann diese Form nicht als Unterart von B. arnee angeschen werden, wie es
BoHLKEN (1958) in Anbetracht der wenigen rezenten Formen vorgeschlagen hatte. Weni-
ger eindeutig ist die zweite Frage zu beantworten, nimlich, ob man die Artengruppe mit
Bubalus platyceros, murrensis, teilbardi, brevicornis bis hin zu mindorensis als Untergat-
tung zusammenfassen soll. Damit lief8e sich der genetische Abstand zu Bubalus arnee mit
seinen Unterarten deutlich machen. Aus zwei Griinden wird hier aber auf die Aufstellung
einer neuen Untergattung fur diese Gruppe verzichtet. Zum einen lafit sich diese Arten-
gruppe durch keine Synapomorphien kennzeichnen. Da die gemeinsamen Merkmale
urspringlich sind, ist es nicht auszuschliefen, dafl mehrere Entwicklungslinien in dieser
Artengruppe enthalten sind. Zum anderen sind die verwandtschaftlichen Verhiltnisse nicht
so kompliziert, daf} ein neues Taxon unbedingt erforderlich wire.
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Zusammenfassung

Fossilfunde belegen, dafl Bubalus murrensis sein Areal mindestens zweimal nach Mitteleuropa
ausweiten konnte. Das erste Vorkommen fillt in das Steinheimer Interglazial (Holstein), das zweite in
das letzte Interglazial (Eem). Die morphologische Analyse zeigt, dafl B. murrensis zu einer Arten-
gruppe mit urspriinglichen Merkmalen gehort, die mit B. platyceros in den Siwaliks auftrite, die
wihrend des Pleistozins mit mehreren Arten in China verbreitet war und von der in der rezenten
Fauna nur noch B. mindorensis erhalten ist. Der indische Wasserbiiffel Bubalus arnee besitzt dagegen
evoluierte Merkmale und gehort zu einer anderen Linie, die seit mindestens 1 Million Jahren
selbstandig ist.
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